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Die systematische und chorologische Erfassung der neotropischen Tierwelt kann kei- 
neswegs als abgeschlossen gelten. Bei einigen Organismengruppen sind wir jedoch von ge- 
sicherten chorologischen Grundlagen her in der Lage, eine biogeographische Arealanalyse 
vorzunehmen. Das gilt insbesondere für die Vögel, von denen bisher 2 926 Arten für Süd- 
amerika nachgewiesen wurden (MEYER DE SCHAUENSEE 1970), aber auch für die Schlan- 
gen (694 Arten) und Eidechsen (sensu lato; 635 Arten; MÜLLER 1973). Im Vergleich hierzu 
wirken die Südkontinente Afrika (1 481 aethiopische Vogelarten nach MOREAU 1966) und 
Australien (464 Vogelarten nach KIKAWA und PEARSE 1969) artenärmer. Dieses Bild 
ändert sich jedoch sofort, wenn wir andere Taxa, etwa die Raniden oder Agamiden heraus- 
greifen, von denen die ersten nur durch eine Art (Rana palmipes) vertreten sind und letztere 
völlig fehlen. Solche nur historisch-biogeographisch verständlichen Differenzen werden auch 
deutlich, wenn wir kleinere Lebensräume weltweit vergleichend betrachten, etwa die auf 
Baumstämmen lebende Herpetofauna in Thailand und Ecuador (vgl. HEYER und BERVEN 
1973). Während unter 12 Arten der thailändischen Herpetofauna nur eine Froschart als 
“Baumstammspezialist” eine Rolle spielt, sind es unter den 33 ecuadorianischen Arten immer- 
hin 21, die jedoch im wesentlichen zu Familien gehören, die in ihrer Larvalentwicklung nicht 
mehr an perennierende Gewässer gebunden sind. Diese Beispiele lassen sich bei den meisten 
Organismengruppen beliebig ergänzen. Sie verdeutlichen, daß zum tieferen Verständnis der 
Diversität des südamerikanischen Regenwaldes nicht nur rezent-dkologische sondern eine 
Fülle historisch-biogeographischer Faktoren notwendig sind, die eine Analyse der südameri- 
kanischen Ökosysteme zu einem fesselnden ökologischen und evolutionsgenetischen Problem 
machen. Zahlreiche Ökologen und Evolutionsforscher haben sich in neuerer Zeit der Analyse 
der Diversität tropischer Regenwälder zugewandt, von denen HUMBOLDT bekannte, daß 
sich die Frage, aus welchen Elementen sie im Einzelnen bestehen, einfach verbiete (u.a. 
DOBSHANSKY 1959; HUTCHINSON 1965; FEDOROV 1966; MACARTHUR, RECHER | 
und CODY 1966; MACARTHUR 1969; MAYR 1957, 1969; RICHARDS 1969; VAN 
STEENIS 1969; ORIANS 1969; SMYTHE 1970; KARR 1971; KARR und ROTH 1971; 
FLEMING 1973; WILLIAMS, LANCE, WEBB und TRACEY 1973). 

Es liegt nahe und ist zugleich methodisch am leichtesten zu bearbeiten, eine Begriindung 
für den Artenreichtum in den rezent-ökologischen Bedingungen zu suchen. Die Diversität 
des tropischen Regenwaldes, sein daraus resultierender Nischenreichtum, sein Nahrungsangebot 
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und seine Größe schaffen nach wohl begründeten aut- und synökologischen Untersuchungs- 
ergebnissen die Bühne, auf der möglichst viele Arten nebeneinander koexistieren können. 
Die Klärung der Stellenäquivalenz einzelner Arten im Wald-Ökosystem wird dabei zu einer 
teilweise nur schwer lösbaren Forschungsaufgabe. Ineinander eng verzahnte Nahrungsketten 
garantieren die Selbstregulierung des Gesamtsystems, das entsprechend seiner Jahreszeiten- 
rhytmik und trotz teilweise extrem nährstoffarmer Böden mit höchsten Primärproduktions- 
zahlen aufwartet. Die prinzipielle Richtigkeit einer rezent-ökologischen Erklärung des Arten- 
reichtums als einer wesentlichen kausalen Grundlage ist unbestritten. 

MACARTHUR und WILSON (1967 u.a.) und ihre Schule haben überzeugend zeigen 
können, daß Artenreichtum eine Funktion der zur Verfügung stehenden Fläche ist. Beson- 
ders bei Inselfaunen läßt sich die Richtigkeit dieser Annahme (Equilibrium-Modell) durch 
eine Fülle von Beispielen belegen und experimentell überprüfen (WILSON und SIMBERLOFF 
1969 u.a.). 


Insel Margarita Coche Cubagua 


Größe (km?) 933,83 43,087 22,438 
Vogelarten 147 1] 9 
Nonpasseriformes 105 8 5 
Passeriformes 42 3 4 


Die Zunahme der Artenzahl zu den Tropen hin, bei gleichbleibender Flächengröße, wird 
von verschiedenen Autoren unterschiedlich interpretiert. Dabei spielen die stärkere vertikale 
Gliederung des tropischen Regenwaldes (Fläċhenvergrößerung) und Konkurrenzfaktoren eine 
wesentliche Rolle (vgl. MACARTHUR 1969; FLEMING 1973 u.a.). 


Lebensraum Mammalia-Artenzahl 
Tundra (Seward Insel, Alaska, 65°N, 250 m) | 16 
White spruce-paper birch formation | 
(Fairbanks, Alaska, 65°N, 250 m) 15 
Virgin hemlock-hardwood forest 
(Charlevoix Co., Michigan, 45°N, 300 m) 35 
Deciduous beech-maple forest 
(Ann Arbor or Warren Woods, Michigan, 42°N, 250 m) 35 
Deciduous beech-maple forest 
(Great Smoky Mountains, Tennessee, 35°N, 1 200 m) 31 
Sekundärer Trockenwald 
(Balboa, Panama Canal Zone, 9°N, 50 m) 70 
Tropischer Regenwald 
(Cristobal, Panama Canal Zone, 9°N, 5 m) 70 
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CROMBIE (1946) und zahlreiche andere Autoren (u.a. STROBECK 1973) haben den 
Zusammenhang zwischen Konkurrenz, Überlebenschance und Umweltheterogenität verdeut- 
licht, und das Nischenkonzept wurden damit zu einem der am stärksten “strapazierten” öko- 
logischen Modelle. Vergleichende Untersuchungen in verschiedenen Regionen zeigen jedoch 
deutlich, daß mit den rezent-ökologischen Wirkungskräften nur ein Faktor (mit teilweise über- 
raschenden Koinzidenzphänomenen) erfaßt, das gesamte Problem jedoch nicht definiert werden 
kann (vgl. PIANKA 1971). “No one explanation can account for this diversity in all cases” 
betont LOWE-McCONNELL (1969), und MAYR (1969) weist nachdrücklich auf die ökolo- 
gische und genetische Erklärungsnotwendigkeit des Artenreichtums hin: “According to the 
genetic one, certain processes are active in the tropics (e.g. increased mutation rates or a speed- 
ing up of the number of generations) which accelerate the process of the multiplication of 
species”. Dennoch bekennt er “there is no evidence that speciation in the tropics differs in 
principal from that in the temperate zone”. 

Artenreichtum kann nicht losgelöst werden von der Phylogenie der Taxa. Diese wieder- 
um kann nicht losgelöst werden von der Genese der Landschaften und Länder, in denen sie ab- 
lief. Dennoch wäre es methodisch falsch, würde man mit Hilfe landschaftsgenetischer Metho- 
den phylogenetische zu ersetzen suchen, eine Gefahr, in der sich Biogeographen immer wieder 
befinden. Die Tatsache, daß zahlreiche tropische Waldgattungen sich bis in die Kreide zurück- 
verfolgen lassen (u.a. VAN STEENIS 1969) und “altertümliche” Biota (u.a. Cycadeen, Ony- 
chophoren) im tropischen Regenwald leben, ist kein Beweis für die Auffassung, daß der ama- 
zonische Regenwald analoges Alter besitzt oder daß seine gegenwärtige Verbreitung durch 
Standortkonstanz im gesamten Tertiär, im Pleistozän oder Postglazial definiert werden könnte. 
Die Phylogenie und Verbreitung der Taxa mit bekannter ökologischer Valenz kann nur dann 
als Indikator für die Genese von Landschaften verwandt werden, wenn der Nachweis erbracht 
werden kann, daß ihre Areale plesiochor sind (vgl. MÜLLER 1972) und ihre rezente Lage zu- 
mindest mit dem post- und würmglazialen Arealbild im Kernbereich koinzident war. Im allge- 
meinen ist eine solche Beweisführung nur auf Spezies- und Subspecieslevel absicherbar. Da 
Subspezies allopatrisch verbreitet sein müssen, ist Plesiochorie in vielen Fällen (keineswegs in 
allen) ein Arealmerkmal. 

Die Klärung dieser Frage ist Vorraussetzung für das Verständnis des Artenreichtums. Ein 
deduktives Modell, in dem rezente Ökologie und Phylogenie der Taxa zu kohärenten Begriffen 
werden, ist das Ausbreitungszentrenkonzept (REINIG 1939; DE LATTIN 1957; MULLER 
1973). Ausbreitungszentren sind Erhaltungsgebiete der Biota während ungünstiger Arealpha- 
sen. Ihre Analyse setzt drei Arbeitsschritte voraus. 

Der erste beinhaltet die Projektion von Artarealen auf eine Karte der untersuchten 
Region. Dieser Arbeitsschritt läßt sich reproduzierbar numerisch durchführen (u.a. Cluster- 
Analyse). 

Das zu erwartende Ergebnis ist die Feststellung der in einer Region befindlichen Ver- 
breitungszentren. Daß Verbreitungszentren keine Ausbreitungszentren sein müssen, wurde 
durch zahlreiche Untersuchungen bewiesen (vgl. Lage der nearktischen Ausbreitungszentren 
bei DE LATTIN 1957 und die Verbreitungszentren nordamerikanischer Vögel bei COOK 1969). 

Im zweiten Arbeitsschritt werden polyzentrische Areale polytypischer Arten auf die 
gleiche Region projeziert. Als Ergebnis kann häufig eine Koinzidenz kleinarealer Spezies- und 
Subspezies-Verbreitungszentren festgestellt werden. In einem dritten, bei zoogeographischen 
Arbeiten meist vergessenen Arbeitsschritt muß die Entstehung der subspezifisch bzw. spezi- 
fisch differenzierten Vicarianten geklärt werden (MÜLLER 1973). Grundsätzlich lassen sich 
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zwei verschiedene Differenzierungstypen nachweisen: 


1. Allopatrische Differenzierung innerhalb eines kontinuierlichen Areals aufgrund eines unter- 
schiedlichen Selektionsdruckes und 
2. Differenzierung als ein Ergebnis geographischer Isolation. 


Im ersten Fall entsteht bei clinaler Variation sehr häufig ein primärer “stepped cline”. 
Bei der geographischen Isolation kann die Differenzierung das Ergebnis refugialer Isolation 
oder “post-dispersal” (peripherer) Isolation sein. Soweit die durch refugiale Isolation diffe- 
renzierten Populationen keine Fortpflanzungsbarrieren gegeneinander entwickelt haben, bil- 
den sie bei sekundärem Kontakt häufig Hybridbelts aus, deren Dynamik eines der interessan- 
testen biogeographischen Probleme darstellt. Erst wenn gezeigt werden kann, daß einem Ver- 
breitungszentrum Differenzierungsmuster zugrundeliegen, die nur als Ergebnis geographischer 
Isolation interpretierbar sind und daß die Populationen als plesiochor (vgl. MÜLLER 1972) 
angesprochen werden können, läßt sich wahrscheinlich machen, daß den Verbreitungszentren 
als homologe Strukturen Ausbreitungszentren zugrunde liegen. 

Entstehungsmäßig sind Ausbreitungszentren keineswegs, obwohl oft behauptet, nur an 


das Pleistozän gebunden. Zu allen Zeiten, auch in der Gegenwart, bildeten und bilden sich Re- 


fugien, die nach Abschluß der ungünstigen Phase als Ausbreitungszentren fungieren können. 
Damit soll jedoch die große arealgestaltende Wirkung des Pleistozäns keineswegs geringer ein- 


geschätzt werden. Die auf Pluvial- und Interpluvialzeiten zurückführbaren Vegetationsverschie- 


bungen in den Tropen waren für die Taxa zumindest von gleicher evolutiver und arealdyna- 
mischer Bedeutung wie die Glazial- und Interglazialzeiten in den gemäßigten Breiten (vgl. u.a. 


WASHBOURN 1967; FAURE 1969; PLOEY 1969, 1972; BURKE, DUROTOYE und WHITE- 


MAN 1970; DAMUTH und FAIRBRIDGE 1970; TRICART 1971; LÖFFLER 1972; ausführ- 
liche Literaturangaben hierzu bei KEAST 1961; MOREAU 1966; EISENTRAUT 1973 und 
MÜLLER 1973). | Ä 

Für die Neotropis forderten u.a. VANZOLINI (1963, 1970), HAFFER (1967, 1969, 
1970) und MÜLLER (1968, 1970, 1971) Klimaschwankungen und Vegetationsfluktuationen, 
um die Chorologie, die Differenzierung und den Artenreichtum neotropischer Taxa befrie- 
digend erklären zu können. Sie vertraten die Auffassung, daß ein Großteil der Herpeto- und 
Avifauna Amazoniens ihre divergente Differenzierung Isolationsphasen in kleineren Waldge- 
bieten während Campoexpansionen verdankt. 

“Most species probably originated in forest refuges during dry climatic periods” 
HAFFER 1969, p. 131). “Eine starke Waldzersplitterung, die während des jüngeren Tertiärs 
und wahrend der Interpluviala bestanden haben muf und die den Isolationsgrad der Popula- 
tionen Ökologisch an den Regenwald angepaßter Arten außerordentlich erhöhte, ist zweifellos 
mit ein Grund für den Artenreichtum des neotropischen Regenwaldes”. (MÜLLER 1968, 

p. 60). 

In jüngster Zeit konnten die Ausbreitungszentren für die terrestrischen Vertebraten in 
der Neotropis analysiert werden (Abb. 1 und 2. Ausführliche Darstellung bei MÜLLER 1973). 

Den analysierten neotropischen Ausbreitungszentren liegen 4 817 Vertebratenareale 
zugrunde (Arbeitsschritt 1). Viele dieser Areale sind noch nicht lückenlos erfaßt. Das gilt 
sicherlich für die Reptilien, Amphibien und Mammalia, von denen jährlich noch neue Arten 


beschrieben werden. Zwei Zentren, die sich durch hohen Endmitenreichtum, aber unterschied- 


lichen Artenreichtum auszeichnen, sind dabei das Serra-do-Mar-Zentrum in Ostbrasilien und 
das Nothofagus-Zentrum in Chile. 
Das Serra-do-Mar-Zentrum weist im Vergleich zu anderen südamerikanischen Wald- 
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Abb. 2. Die Ausbreitungszentren neotropischer non-forest-Arten. 


Serra-do-Mar-Zentrum, Nr. 40 


Schraffur = Montanwaldzentren / weite Schraffur = Flach- 


Nothofagus-Zentrum; Näheres bei MULLER 1973). 


Abb. 1. Die Ausbreitungszentren neotropischer Waldarten (enge 
landwaldzentren; Nr. 33 


Zahl d. Zahl d. 
Genera Arten Endem. 
Zahl d. Zahl d. im S.- im S.- Genera End. Arten 
Generain Arten in d.-M.- d.-M.- S.-d.- Serra do 

Vogelfamilien Südamerika Südamerika Zentrum Zentrum M.-Zentrum Mar-Zentrum 
Galbulidae 5 15 1 j! 1 1 
Ramphastidae 6 41 3 5 1 2 
Thraupidae 47 179 19 39 4 19 
Cotingidae 35 88 . 16 21 4 11 
Pipridae 19 32 7 11 1 5 
Tyrannidae 102 " 8302 53 719 5 20 
Furnariidae 53 211 15 23 5 17 
Formicariidae 51 221 17 38 15 24 
Rhinocryptidae 12 28 3 4 2 4 
Psittacidae 25 112 11 26 1 9 
Caprimulgidae 11 27 8 10 2 2 
Trochilidae 90 242 21 33 6 13 
Bucconidae 10 32 5 5 0 1 
Capitonidae 3 12 0 0 0 0 
Picidae 14 83 9 17 0 6 
Falconidae 8 23 6 Li 0 0 
Cuculidae 7 23 1 10 0 0 
Strigidae 11 28 9 13 0 3 
Cracidae 9 40 4 5 0 2 
Phasianidae 4 14 1 1 0 1 
Columbidae 9 48 7 12 0 1 
Tinamidae 9 46 3 7 0 2 
Ardeidae 17 24 11 13 0 0 
Accipitridae 25 59 20 31 0 2 
Apodidae 7 22 5 7 0 2 
Trogonidae 2 14 1 5 0 0 
Momotidae 4 4 1 1 0 0 
Parulidae 13 59 2 4 0 1 
Coerebidae 9 37 8 7 0 L 
Fringillidae 35 193 29 32 0 9 
Motacillidae 1 7 1 4 0 1 
Bombycillidae 1 1 0 0 0 0 
Vireonidae 4 23 3 4 0 0 
Icteridae 27 60 9 11 0 1 
Mimidae 5 11 1 2 0 0 
Turdidae ~ 6 33 3 7 0 0 
Sylvidae 3 8 2 2 0 1 
Dendrocolaptidae 13 45 4 6 0 2 
Conopophagidae 2 10 2 3 0 1 
Troglodytidae 9 38 4 5 0 0 


zentren die hochste Zahl endemischer Vogel- und Amphibiengenera auf. Dazu gehören 

folgende Vogelgattungen: 1. Triclaria, 2. Macropsalis, 3. Eleothreptus, 4. Ramphodon, 5. Mela- 
notrochilus, 6. Stephanoxis, 7. Leucochloris, 8. Aphantochroa, 9. Clytolaema, 10. Jacama- 
ralcyon, 11. Baillonius, 12. Clibannornis, 13. Oreophylax, 14. Anabazenops, 15. Cich- 
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locolaptes, 16. Heliobletus, 17. Hypoedaleus, 18. Batara, 19. Mackenziaena, 20. Biatas, 

21. Rhopornis, 22. Merulaxis, 23. Psilorhamphus, 24. Phibalura, 25. Tijuca, 26. Carpor- 
nis, 27. Calyptura, 28. Ilicura, 29. Yetapa, 30. Muscipipra, 31. Ceratotriccus, 32. Lepto- 
triccus, 33. Culicivora, 34. Stephanophorus, 35. Orthogonys, 36. Pyrrhocoma und 

37. Orchesticus. 


Taoniscus nanus und Donacospiza albifrons kommen im Zentrum zwar vor, sind jedoch. nicht 
an Waldbedingungen gebunden. 

Eine Pipa-Art (Pipa carvalhoi), mindestens 61 Leptodactyliden und allein 71 Hyliden 
sind Faunenelemente des Serra-do-Mar-Zentrums, das sich in mehrere Sekundärzentren noch 
unterteilen läßt (Pernambuco-Sekundärzentrum, Bahia-Sekundärzentrum, Paulista-Sekundar- 
zentrum; Näheres bei MÜLLER 1973). 

Die starke orographische Gliederung erhöht zwar den Isolationsgrad der Serra-do-Mar- 
Populationen und fördert dadurch lokale Subspeziationszentren, doch weder von ihr noch 
von den rezentklimatischen Gegebenheiten läßt sich eine Erklärung für die deutliche Drei- 
gliederung des Serra-do-Mar-Zentrums ableiten. 

Nächste verwandtschaftliche Beziehungen der Serra-do-Mar-Faunenelemente bestehen 
zu den Zentren des Amazonas-Gebietes (Abb. 3). Bei ökologisch streng an die Regenwald- 
biome adaptierten Taxa, die in den Amazonas-Zentren und in den Serra-do-Mar-Sekundär- 
zentren vorkommen, fällt eine merkwürdige Arealdisjunktion auf, die korreliert verläuft mit 
der Ausdehnung des Campo Cerrado (Campo Cerrado Zentrum). Selbst für flugfähige Arten 
läßt sich nachweisen, daß die isolierten Populationen rezent offentsichtlich nicht mehr mit- 
einander in Genaustausch stehen. 

Betrachten wir Artareal-Disjunktionen des entsprechenden Verbreitungstyps bei V6- 
geln, so fällt auf, daß von den 30 Non-Passeriformes- und 67 Passeriformes- Arten (die eine 
Serra-do-Mar — Amazonas-Disjunktion aufweisen) mit Ausnahme von drei Arten (Nyctibius 
grandis, Hylocharis sapphirina, Ornithion inerme; bei den letzgenannten Arten ist das Vor- 
kommen bei Bahia allerdings in neuerer Zeit nicht bestätigt worden), alle in subspezifisch be- 
sonders differenzierten Populationen in den genannten Ausbreitungszentren vorkommen. 

Das Nothofagus-Zentrum besitzt einen wesentlich geringeren Artenreichtum als das 
Serra-do-Mar-Zentrum. Der Endemitenreichtum ist dennoch erstaunlich hoch. Diese Ende- 
miten ( u.a. die Amphibiengenera Telmatobufo, Batrachyla, Hylorina, Calyptocephalella, 
Rhinoderma und die Vogelgenera Sylviorthorhynchus, Aphrastura, Pygarrhichas, Enicogna- 
thus) tragen zu einem wesentlichen Teil zur regional-faunistischen Sonderstellung Chiles bei. 

Bei Invertebraten läßt sich ein altertümlicher Typus nachweisen, dessen Phylogenie 
wahrscheinlich korreliert verlief mit jener der südpazifischen Nothofagus-Wälder (BRUNDIN 
1966; ILLIES 1969; MÜLLER und SCHMITHÜSEN 1970). 

Die Herpetofauna Chiles ist in ihren Grundzügen bekannt. Überraschungen, die das zoo- 
geographische Bild entscheidend verändern, sind nicht mehr zu erwarten. Von den 19 Amphi- 
bienarten (9 Gattungen) sind 14 als Nothofagus-Faunenelemente anzusprechen. Von den 9 
Genera sind allein 5 monotypisch und endemisch. Die im Nothofagus-Zentrum verbreiteten 
Amphibien weisen einerseits (Telmatobius, Eupsophus und Pleurodema) direkte Beziehungen 
zu im nördlichen Südamerika weitverbreiteten Arten (gleiche oder nahverwandte Arten und 
Gattungen) auf, andererseits gehen sie auf einen von rezent neotropischen Gattungen abwei- 
chenden phylogenetischen Grundstock zurück. 

Die präglaziale Fossilgeschichte zeigt, daß im Tertiär Patagoniens nächstverwandte For- 
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Man beachte die isolierten Campoinselpopulationen der Savannenart Crotalus durissus in der amazonischen Hyläa und die Disjunktion 


Abb. 3. Verwandtschaftsbeziehungen polytypischer Non-forest- (Crotalus durissus) und Wald-Populationen (Crax rubra). 
des Areals der Waldart Crax rubra im Gebiet des Campo Cerrado. 
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men zu den Leptodactyliden-Genera bereits vorhanden sind (vgl. VUILLEUMIER 1968). 
Deshalb muß eine Einwanderung von Norden nach Süden in die Nothofagus-Region nicht für 
alle Nothofagus-Faunenelemente gefordert werden. Auch die beiden chilenischen Bufo-Arten 
lassen sich nicht einfach als “junge Immigranten” definieren. Es hat sich gezeigt, daß die neo- 
tropischen Bufoniden sicherlich nicht so jung sind, wie ursprünglich angenommen wurde 
(BLAIR 1963). 

Bei den Amphibien des Nothofsgus: Zentrums läßt sich ein zeitlich sehr unterschiedlicher 
Differenzierungsbeginn der heute so einheitlich verbreiteten Faunenelemente nachweisen. 
Unter den Reptilien des Nothofagus -Zentrums gibt es, ähnlich wie bei den Vögeln (37 Arten- 
demiten, 5 monotypische Genera), ebenfalls eine Reihe bemerkenswerter Endemiten. 

Zwei monotypische Beuteltiergenera der Nothofagus-Wälder, Rhyncholestes und Dro- 
miciops, lassen sich fossil bis ins Eozän (Rhyncolestes) bzw. Oligozän-Miozän (Dromiciops 
und Verwandte) Patagoniens zurückverfolgen. Pudu pudu, Akodon sanborni und Irenomys 
(= monotypisches Rodentiagenus) sind auf das Nothofagus-Zentrum beschränkt. 

Die auffallenden Differenzierung der Nothofagus-Faunenelemente sprechen für eine lange 
Isolation. Die Lage des Nothofagus-Zentrums und die Differenzierung seiner Faunenelemente 
sind jedoch Indikatoren dafür, daß das Gebiet des valdivianischen Regenwaldes auch im Würmpgla- 
zial ein funktionsfähiges Refugium war. Die Artenarmut des Zentrums läßt sich durch die kli- 
matischen Bedingungen, die während des Wiirmglazials zu einer schärferen Alleltypenselektion 
und -extinktion führten, erklären. 

Diese beiden Beispiele (Serra-do-Mar- und Nothofagus-Zentrum) sollen genügen, um die 
reale Struktur dieser biogeographischen Einheiten zu verdeutlichen. Die von HAFFER (1967, 
1969) für amazonische Vogelarten und von VANZOLINI und WILLIAMS (1970) für die 
Anolis-chrysolepis-Gruppe analysierten Refugien passen sich in die von uns erarbeiteten Aus- 
breitungszentren ein (MÜLLER 1972). Bei einigen Organismengruppen kann bereits die Lage 
von Hybridbelts definiert werden. Sie liegen in den meisten Fällen “zwischen” den Zentren. 
Ihre Lage verläuft bei der Waldfauna korreliert zu “Savannenstraßen”, die aufgrund der Ver- 
breitung und Differenzierung zahlreicher Campoinselpopulationen innerhalb der amazonischen 
Hyläa gefordert werden müssen (HAFFER 1969; MÜLLER 1969, 1973). 

Die Lage der Ausbreitungszentren, ihr Artenreichtum und die Differenzierung ihrer Fau- 
nenelemente wurde entscheidend durch quartäre Klimaschwankungen, andine Orogenese und 
Vegetationsfluktuationen beeinflußt. “An alternation of dry and pluvial periods during the 
Pleistocene, together with continued if not accelerated mountain building in South America, 
south-east Asia and New Guinea, resulted in the production of numerous geographical isolates. 
some of which completed the speciation process” (MAYR 1969; vgl. auch SPASSKY et al. 
1971). 

Eine im tropischen Siid- und Zentralamerika wirksame Expansionsphase der “offenen 
Landschaften” führte letztmals im Postglazial zu einer verstärkten Isolation der Regenwälder 
und der an sie adaptierten Faunen (Abb. 4). Campo- und Savannenarten dringen während die- 
ser Zeit nach Amazonien ein. Während vorausgegangener Ariditätsphasen dürfte ein analoger 
Mechanismus funktionsfähig gewesen sein (Näheres bei MÜLLER 1973). 

Anfang und Ende der postglazialen Ariditätsphase werden durch Pluvialphasen mit Regen- 
waldexpansionen gekennzeichnet. Seit der Jüngeren Dryaszeit setzt durch vertikale Verschie- 
bung der Vegetationsformationen eine verstärkte Isolation der Montanwald- und Oreal-Faunen 
ein, die im Würm basimontane Biotope belebten. Ähnlich wie in Afrika (vgl. MOREAU 1966) 
ist ein Großteil der Subspeziation der Montanwaldfaunen auf diese etwa 8 000 v. Chr. ein- 
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Abb. 4. Wanderwege von non-forest-Arten während regressiver Waldphasen im Würm- und 


Postglazial (aus MÜLLER 1973). 
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setzende Montanwaldisolationsphase zurückführbar. 

Da die von uns nachgewiesenen Ausbreitungszentren zugleich Differenzierungszentren 
sind, ihre Lage jedoch durch quartäre Biochorenverschiebungen und Klimaschwankungen be- 
einflußt wurde, stützen sie die Auffassung, daß sich die meisten Arten der neotropischen Wald- 
fauna in Waldrefugien während arider Phasen, die meisten Arten der Savannenfauna in Non- 
forest-Refugien während Waldexpansionsphasen entwickelten. Die Existenz isolierter Wald- 
populationen im Campo-Cerrado oder den Savannen der Guyanas (HOOGMOED 1969 u.a.) 
stützt diese Auffassung. Der Artenreichtum Südamerikas steht in direkter Korrelation zur Zahl 
der vorhandenen Ausbreitungszentren. Nach Überprüfung der Plesio- bzw. Apochorie der 
Areale läßt sich die Arten- und Endemitenanzahl eines Zentrums mit den in ihm wirksamen 
klimatischen Bedingungen in Zusammenhang bringen. Es zeigt sich dabei, daß die Kaltzeiten 
des Pleistozäns in der zentralen Neotropis im Gegensatz zu Afrika, Australien, Europa oder dem 
patagonischen Südamerika (vgl. Nothofagus-Zentrum) offensichtlich keine wesentliche Erhöhung 
der Extinktionsrate der Biota zur Folge hatten. 

Artenreichtum und Artenarmut können nicht ausschließlich von der rezenten Ökologie 
eines Standortes her verstanden werden. 


Die in den trockenen, feuchten, kühlen und warmen Phasen des Pleistozäns alternierend 
ablaufenden Biochorenverschiebungen schufen Isolate, in denen der genetische Umbau für den 
rezenten Artenreichtum und die Artenzusammensetzung der neotropischen Regenwälder ge- 
schaffen wurde. 


Die Vermutung, daß diese Dynamik nicht auf das Pleistozän beschränkt gewesen sein 
muß, liegt nahe. Aber erst über die Erhellung der jüngsten Vergangenheit werfen wir auch 
Licht auf die ältere. 
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